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摘要 : 重 碳酸 盐 (bicarbonate, HCO3 ) 是 碳 酸 盐 宕 经 岩溶 作用 风化 的 产物 ， 它 深刻 地 影响 
着 植物 的 生长 发 育 和 岩溶 地 区 的 生态 环境 。 以 往 研究 大 都 关注 HCO3 对 植物 生长 代谢 的 负 
面 影响 ， 如 抑制 植物 的 光合 作用 、 降 低 碳 氨 代谢 关键 酶 活性 、 破 坏 离子 平衡 等 ， 少 有 人 关 
注 其 对 植物 生长 代谢 的 积极 作用 。 该 文 依据 前 人 研究 结果 ， 综 述 了 HCO3- 对 植物 生长 代谢 
的 促进 作用 。 己 有 的 研究 工作 显示 ，HCO3- 不 仪 在 干旱 等 逆境 胁迫 下 为 植物 提供 短期 的 碳 
Lor dd peg ue 
植物 的 碳 所 代谢 ， 参与 调控 植物 的 碳 同 化 和 氮 还 原 等 复杂 的 生理 过 程 ， 再 者 ，HCOs; 还 通 

过 影响 葡萄 糖 代 谢 歧 化 ， 改 变 植物 糖 酵 解 途径 和 磷酸 成 糖 途径 的 分 配 ， 以 增强 植物 的 抗 道 
能 力 ， 获 取 生 存 机 会 。HCOy 的 这 些 积 极 作 用 不 仅 使 之 成 为 促进 植物 生理 代谢 的 关键 因 
子 ， 同 时 也 成 为 连接 光合 作用 和 岩溶 作用 的 纽带 ， 闸 明 HCO3- 对 植物 生长 发 育 的 积极 作 
用 ， 可 为 维护 喀斯特 生态 系统 的 生物 多 样 性 和 稳定 性 、 优 化 喀斯特 生态 系统 功能 提供 理论 
依据 。 
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Abstract: Bicarbonate (HCO*:) is the product of karst weathering of carbonate rocks, which profoundly affects the 
growth and development of plants and the ecological environment in karst areas. Previous studies mostly focused 
on the negative effects of HCO3 on plant growth and metabolism, such as inhibiting plant photosynthesis, 
reducing the activity of key enzymes in carbon and nitrogen metabolism, and damaging ion balance. Few people 
paid attention to its positive effects on plant growth and metabolism. Based on the results of previous studies, this 
paper reviewed the role of HCO:' in promoting plant growth and metabolism. Previous studies have shown that 
HCO» is not only provides short-term carbon and water sources for plants under stress such as drought, but also 
promotes stomatal opening and restores photosynthesis. At the same time, it also promotes plant carbon and 
nitrogen metabolism by regulating the key enzyme activities of carbon and nitrogen metabolism, and participates 
in the regulation of complex physiological processes such as carbon assimilation and nitrogen reduction in plants. 


In addition, HCO:' can also change the distribution of glycolysis pathway and pentose phosphate pathway by 
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affecting glucose metabolism disproportionation, so as to enhance the stress resistance of plants and obtain 
survival opportunities. These positive effects of HCO; are not only make it a key factor to promote plant 
physiological metabolism, but also become a link connecting photosynthesis and karstification. Clarifying the 
positive effect of HCO3 on plant growth and development can provide a theoretical basis for maintaining the 
biodiversity and stability of karst ecosystem and optimizing the function of karst ecosystem. 
Keywords: bicarbonate, plant, growth, coupling, metabolism 

HCO; 是 碳酸 盐 岩 经 岩溶 作用 风化 的 产物 ， 它 深刻 地 影响 着 植物 的 生长 代谢 和 岩溶 地 
区 的 生态 环境 。 以 往 研 究 大 都 报道 了 HCO3- 对 植物 生长 代谢 的 负面 影响 ， 如 ， 抑 制 植物 的 
光合 作用 (Zhang et al., 2019)、 降 低 碳 氮 代 谢 关 键 酶 活性 (Gong et al., 2013)、 破 坏 离子 平衡 
〈 孙 晓 华 等 ，2020) 等 ， 缺 乏 有 关 HCO3 对 植物 生长 代谢 促进 作用 的 报道 。 近 年 来 有 学 者 
提出 ,干旱 等 非 生 物 胁迫 下 ，HCO3 通 过 为 植物 提供 短期 的 碳 源 和 水 源 ( 吴 沿 友 , 2011a; 
Tang & Lian, 2012)、 绥 解 气孔 关闭 (Wu, 2011c; Wang et al., 2017)、 调 节 碳 氮 代 谢 关 键 酶 活性 
( 吴 沿 友 等 ，2018) 及 影响 葡萄 糖 代谢 歧化 (Yao & Wu, 2021) 等 方面 促进 植物 的 生长 发 育 及 代 
谢 ， 并 深刻 影响 着 “ 岩 - 土 "界面 的 碳酸 盐 岩 的 溶 蚀 和 沉积 作用 ， 表 明 HCO3 是 连接 光合 作用 
和 岩溶 作用 的 耦合 因子 。 基 于 已 有 研究 ， 该 文 从 碳 源 作 用 、 气 孔 运 动 、 碳 氮 人 代谢、 葡萄 糖 
代谢 歧化 等 方面 评述 了 HCO3- 对 植物 生长 发 育 的 积极 作用 ， 以 期 为 维护 喀斯特 生态 系统 的 


(O 生物 多 样 性 和 稳定 性 、 优 化 喀斯特 生态 系统 功能 提供 理论 依据 。 

1 HCO;- 的 碳 源 作用 
-— HCOx: 是 干旱 等 逆境 下 植物 的 重要 碳 源 ， 一 方面 ， 广 卖 的 碳酸 盐 岩 面积 和 强烈 的 岩 游 
pe 作用 促进 了 干旱 、 高 重 碳 酸 盐 、 高 pH 等 喀斯特 逆境 形成 ， 导 致 植物 叶片 气孔 关闭 ， 抑 制 
了 光合 作用 。 为 适应 逆境 ， 植 物 CA 活性 上 调 ， 将 根系 的 HCO3- 众 化 为 CO 和 EDO, inp 
N 片 气孔 打开 ， 以 回 补 光合 作用 (Wang etal., 2015; 杭 红 涛 等 ，2018)。 已 有 学 者 基于 HCO3 


的 碳 源 作用 开展 了 相关 研究 ，HCO3 利 用 能 力 来 是 表征 HCO3 碳 源 作用 的 重要 指标 (Wang 
d et al., 2017; iR AC, 20180. JH HCOSTKJEE7g 5. 10. 15 mmol*L' 时 ，HCOs3- 增 加 导致 
,一 诸葛 荣 的 总 光合 作用 降低 ， 但 HCO3 利 用 能 力 随 HCOSTK REJR CE. 4) 9073 5.2896 . 
pS 13.28% 和 17.31% (Hang & Wu，2016)。 和 干旱 胁迫 下 ， 桑 树 、 构 树 、 油 菜 和 诸葛 菜 对 

10mmol*L-1 的 HCO3 利 用 能 力 分 别 为 15%、30%、2%、37%， 表 明了 构 树 和 诸葛 菜 具 有 更 
'e 高 的 HCO3 利 用 能 力 〈 吴 沿 友 等 ，2018)。 模 拟 干旱 和 重 碳酸 盐 胁 迫 下 ，Wu et al. (2012) 3€ 
© 于 双向 碳 同位 素 标记 法 计算 桑树 和 构 树 的 HCO3 利 用 能 力 ， 构 树 的 HCOy 利 用 份额 高 达 
30%， 而 桑树 为 0， 表 明 HCO3 对 构 树 的 碳 源 作用 更 显著 。Rao (2017) 研究 了 0、100、 
200 * L? PEG 模拟 干旱 胁迫 下 HCO3 对 喜 树 的 碳 源 作用 ，HCO3 为 喜 树 总 无 机 碳 同 化 的 贡献 
率 增加 了 6.26%~9.71%。HCO3 作 为 光合 作用 的 重要 碳 源 ， 不 仅 提 高 了 植物 的 无 机 碳 利 用 
能 力 ， 同 时 ，HCO3 可 为 光 反 应 器 官 PSI 提供 电子 ， 缓 解 光 合 器 官 “ 空 转 ”， 促 进 植物 碳 同 
化 ( 吴 沿 友 , 2011a; Banerjee et al., 2019)。 男 一 方面 ，HCO3 促 进 了 植物 光合 作用 和 生长 代 
谢 ， 有 利于 生物 多 样 性 的 形成 ， 对 岩溶 作用 和 喀斯特 生境 也 存在 重要 的 正 向 调节 作用 ( 吴 
沿 友 等 ，2018)， 以 上 研究 表明 ，HCO3s 是 植物 的 重要 碳 源 ， 也 是 连接 植物 光合 作用 和 岩溶 
作用 的 重要 耦合 因子 (图 1)。 
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COz. 二 氧化 矶 ;HCO3. 碳酸 毛根 离子 ，P680. RAIES) 吸收 高 峰 为 波长 680nm 
处 ; P700. 光 系 统 (PST) 吸收 高 峰 为 波长 700nm 4; CH0): 碳水 化 合 物 ; PGA. 三 磷酸 甘 
WER; RUBP. 1,5- 二 磷酸 核 酮 糖 。 
CO». Carbon dioxide; HCO: .Bicarbonate ion; P680. The absorption peak of PSII was at 680 
nm ; P700. The absorption peak of the optical system (PS T) was at 700 nm; H *. Hydrogen ion; 
H20. Water; C (H20 ). Carbohydrate; PGA. 3-phosphoglycerate; RUBP. Ribulose-1,5- 
bisphosphate. 


LH 


图 1 HCO; 对 植物 光合 作用 的 回 补 效应 和 固 碳 增 汇 作 用 ( 吴 沿 友 等 ，2018) 


Fig. 1 HCO; compensation effect on plant photosynthesis and carbon sequestration (Wu et al., 


2018) 
2 HCO; 对 植物 其 他 代谢 的 正 向 调节 作用 


2.1 气孔 运动 

HCO3 在 调控 气孔 运动 中 发 挥 着 重要 作用 (图 2) (Meyer et al., 2010)。 高 HCO Hiii 
下 ， 植 物体 内 CA 上 调 ， 将 HCO3s 分 解 为 COs 和 H2O， 参 与 调节 保卫 细胞 气孔 运动 ， 弥 补 
因 气 孔 关 闭 导 致 的 CO; 供应 不 足 ， 获 取 生 存 机 会 ( 吴 沿 友 , 2011a; 杭 红 涛 ，2016; 
Shahsavandi et al., 2020)。 研 究 表明 ， 高 HCO3 环境 下 ， 植 物 的 Ss 型 阴离子 通道 (SLAC1) 
被 激活 ， 促 进 CL 或 NO3 等 阴离子 排出 细胞 ， 同 时 促进 R 型 通道 (AtALMT12/QUAC1) 排 
出 苹果 酸 (Stefan et al., 2010)。 此 外 ，HCO5:- 是 脱落 酸 (ABA) 途径 的 重要 信号 ， 而 ABA 通 
过 激活 蛋白 激酶 (RHC1) 的 表达 ， 抑 制 热 激 蛋白 T) 的 表达 正 向 调节 阴离子 通道 蛋白 

(OST1)， 促 进 细胞 排出 阴离子 ， 从 而 调节 植物 叶片 的 气孔 运动 (Meyer et al., 2010) 


CA. 碳酸 栈 酶 ，ABA. 脱落 酸 ，PYR / RCAR. 吡 菌 素 ABA 受 体 (RCAR ) 的 抗 性 (PYR) 

调节 剂 成 分 ，ABI1 / PP2C2. 脱落 酸 不 敏感 的 蛋白 磷酸 盐 C2; RHCI. 耐 高 浓度 的 CO He 

时 MATE 型 转运 蛋白 被 HCO3 激活: HT1. 叶片 高 温 激酶 ，OST1. 开放 式 气孔 和 蛋白 激酶 ; 
SLACI. 慢 阴离子 通道 1，QUAC1. 快速 阴离子 通道 1。 

CA. Carbonic anhydrase; ABA. Abscisic acid; PYR/RCAR. Pyrabactin resistance (PYR) 
regulator component of ABA receptor (RCAR); ABII/PP2C2. Abscisic acid insensitive protein 
phosphates C2; HCO3/RHCI. Resistant to high CO», MATE:-type transporter specific activated 
by HCOs;  HTI. High leaf temperature kinase; OSTI. Open stomatal protein kinase; SLACI. 

Slow anion channell; QUACI. Quick anion channell. 
图 2 HCO3- 调 节 植 物 的 气孔 运动 (Charlotte et al., 2018) 
Fig. 2 HCO: regulates the stomatal movement of plants(Charlotte et al., 2018) 


2.2 碳 氮 代谢 
一 些 学 者 报道 了 HCO3- 参 与 调节 碳 氮 代谢 的 研究 ， 主 要 表现 在 调节 碳 氮 代谢 关键 酶 、 
机 酸 代 谢 及 相关 基因 的 表达 等 方面 (图 3)。 一 方面 ，HCO3 与 乙酰 辅酶 a Xe (on 
(Acetyl-CoA carboxylase, ACC) 和 磷酸 烯 醇 丙酮 酸 羧 化 酶 (PEPC) 等 共同 参与 协 
调 植 物 碳 氨 代谢， 脂肪 酸 是 参与 三 法 酸 循环 和 类 黄酮 A 环 生 物 合 成 反应 的 重要 物质 
(Yukiko et al., 2004)， 参 与 调控 乙烯 的 合成 代谢 (Nikolau et al., 2003b)， 而 HCO3 则 
通过 影响 ACC 催化 乙酰 辅酶 A 羧 化 反应 ， 调 控 脂 肪 酸 前 体 - 两 二 酰 辅酶 A 
(Malonyl-CoA ) 的 形成 。 男 一 方面 ，HCO3 与 PEPC 共同 参与 C4 和 CAM 植物 的 碳 代 
谢 过 程 。PEPC 基因 过 表达 被 认为 是 C4 和 CAM 植物 适应 逆境 的 进化 机 制 ，HCOy 
在 PEPC 催化 下 生成 草 酰 乙酸 COAAO, ifj OAA 在 调控 植物 的 苹果 酸 代 谢 和 碳 氮 同化 中 发 
N 挥 着 重要 作用 ， 在 NADPH 或 NADP 辅助 下 OAA 经 苹果 酸 脱 氧 酶 (malate 
dehydrogenase, MDH) 催化 形成 苹果 酸 等 有 机 酸 储存 在 植物 体内 ， 以 提高 植物 的 抗 送 性 
nn (Doubnerová et al., 2011)。HCOs;- 参 与 调节 植物 的 有 机 酸 代 谢 ，NaHCOs Mi pe TE 
u Ef GsPEPCs 基因 过 表达 ， 苹 果 酸 脱氧 酶 (malate dehydrogenase, MDH) 、 丙 酮 酸 激酶 
PS (pyruvate kinase,PK) 等 基因 与 Gs PEPCs 基因 存在 显著 的 共 表 达 (Zhang et al., 2019) 。 低 
e NaHCO; 胁迫 下 ， 玉 米 体 内 的 PEPC 活性 显著 增强 ， 有 机 酸 含量 较 高 ，PEPC 活性 显著 下 降 
时 ， 有 机 酸 含量 也 大 幅 降 低 ( 贾 双 杰 等 ，2020)。 干 旱 诱导 转基因 水 稻 中 PEPC 过 表达 ， 能 
显著 缓解 干旱 对 植物 光合 作用 的 抑制 (Doubnerov et al., 2011)。 此 外 ，HCO3 参 与 调节 植物 的 
氮 代 谢 ，HCO3 在 PEPC 催化 下 不 可 逆 生 成 草 酰 乙 酸 (OAA) 和 磷酸 盐 〈Pi)， 其 中 一 部 分 
的 OAA 则 参与 了 根部 的 氮 同 化 ， 最 终 产物 为 天 冬 氨 酸 (Asp ) 供 植物 代谢 利用 ( 赵 洲 ， 
2019)。 
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CA. 碳 酸 醋 酶 ， PEPC. 磷酸 烯 醇 丙 酮 酸 羧 化 酶 ，ACC. 乙酰 辅酶 A RENE MACC. 丙 二 酰 
基 -1- 氨 基 环 丙烷 -1- 羧 酸 。 
CA. Carbonic anhydrase; PEPC. Phosphoenolpyruvate carboxylase; ACC. Acetyl-coa carbo 
xylase; MACC. Malonyl-1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid. 
3 HCOs;- 调 节 植物 的 碳 氮 代谢 (Charlotte et al., 2018) 
Fig. 3 HCO: regulates carbon and nitrogen metabolism in plants(Charlotte et al., 2018) 


2.3 葡萄 糖 代谢 歧 化 

研究 表明 ， 干 旱 等 逆境 胁迫 下 ，HCO; 通过 影响 葡萄 糖 代 谢 歧化 增强 植物 的 抗 逆 能 
力 。 植 物 主 要 的 葡萄 糖 代 谢 途 径 包 括 糖 酵 解 途径 (embden-meyerhofpathway EMP) 和 磷酸 
成 糖 途径 Cphosphopentose pathway, PPP), EMP 途径 产生 的 ATP 为 驱动 植物 碳 氮 代谢 等 生 
理 过 程 提供 了 重要 的 能 量 来 源 ， 因 此 常用 EMP 途径 表征 植物 的 光合 生产 力 ( 吴 沿 友 等 ， 
2018)。PPP 途径 产生 的 NAD(P)H 为 光合 作用 、 毛 代谢 等 提供 还 原 力 ，NAD(P)H 在 植物 抵 
抗 逆境 中 发 挥 着 重要 作用 ， 因 此 常用 PPP 途径 来 表征 植物 适应 逆境 的 能 力 。 糖 代谢 强度 常 
用 糖 代 谢 限 速 酶 活力 来 表示 ， 磷 酸 果糖 激酶 PFK) 和 葡萄 糖 -6- 磷 酸 脱氧 酶 (G6PDH) 是 
主要 的 碳 代谢 限 速 酶 (Mutuku & Nose, 2012; Zhao et al., 2015). PFK 是 EMP 途径 的 限 速 
酶 ， 它 能 不 可 逆 催 化 果糖 -6- 磷 酸 生成 果糖 -1,6- 二 磷酸 ， 使 和 葡萄糖 进 入 EMP 途径 代谢 并 产 
^E ATP， 因 此 PFK 活性 可 用 来 表征 植物 EMP 途径 的 强 弱 。G6PDH 是 PPP 途径 的 限 速 
酶 ， 它 能 不 可 逆 地 催化 葡萄 糖 -6- 磷 酸 为 6- 磷 酸 葡 萄 糖 酸 ， 使 葡萄 糖 进 入 PPP 途径 代谢 并 产 
^E NAD(P)H 等 还 原 性 辅酶 ， 因 此 GePDH 活性 可 表征 植物 PPP 途径 的 强 弱 (Mutuku and 
Nose, 2012; Yao & Wu., 2021; Li et al., 2020)，PFK、G6PDH 是 植物 抵抗 逆境 的 重要 物质 ， 
研究 表明 ， 低 浓度 HCOs;- 能 同时 促进 植物 的 EMP 途径 和 PPP 途径 ， 提 高 植物 的 抗 逆 能 
JJ. Yao & Wu (2021) 提出 ， 模 拟 干旱 胁迫 下 ，3 mmol*， L1HCO3 促 进 了 构 树 光合 作用 和 
葡萄 糖 代谢 歧化 ，Rubisco 酶 活性 、 净 光合 速率 、EMP 途径 和 PPP 途径 升 高 。 而 9 
mmol * L! HCO3 则 限制 了 构 树 叶片 细胞 的 气孔 运动 ， 不 利于 构 树 的 光合 作用 及 葡萄 糖 代 谢 

(图 4)。 吴 沿 友 等 (2018) 用 PFK、G6PDH 活力 分 别 表示 植物 的 光合 生长 力 和 碳 代 谢 受 体 

RuBP 的 再 生 能 力 ，10 mmol*L-! NaHCO; 和 模拟 干旱 的 复合 环境 下 ， 植 物 的 光合 生长 力 与 
PFK 活力 及 日 均 光 合 速率 〈APN) 呈正 相关 关系 ，RuBP 再 生 能 力 则 与 G6PDH 活力 及 日 均 
光合 速率 (APN) 呈正 关 关 系 ， 表 明 逆 境 胁迫 下 植物 可 能 会 优先 选择 PPP 途径 维持 自身 生 
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对 照 . 1/2 Hogland 营养 液 ，T1. 1/2 Hogland 营养 液 +50g。L-! PEG6000; T2. 1/2 Hogland 营 
养 液 + 50 g * L- PEG6000+3 mmol * L' NaHCOs; T3. 1/2 Hogland 营养 液 +50 g * L^! 
PEG6000+6 mmol * L! NaHCO:; T4. 1/2 Hogland 营养 液 +50 g * L! PEG6000+9 mmol * L! 

NaHCO3。 箭 头 向 上 和 向 下 分 别 表 示 测 量 值 增 加 或 减少 ， 短 划 线 表示 测量 值 无 显著 变化 。 
红色 箭头 (1D) 表 示 TI 与 对 照相 比 的 调节 作用 ; 蓝 色 箭头 和 短 划 线 (2) 表 示 T2 相对 于 T1 的 调 
节 作 用 :黑色 箭头 (3) 表 示 TA 相对 于 TI. 的 调节 作用 。 

Control. 1/2 Hoagland nutrient solution; T1. 1/2 Hoagland nutrient solution +50 g * L PEG 
6000; T2. 1/2 Hoagland nutrient solution + 50 g * L- PEG 6000 +3 mmol * L! NaHCO;; T3. 
1/2 Hoagland nutrient solution + 50 g * L! PEG 6000 + 6 mmol * L NaHCO;; T4. 1/2 
Hoagland nutrient solution + 50 g * L'' PEG 6000 + 9 mmol * L' NaHCOs. Arrows indicate, 


whether measurements have increased or decreased, and short dash indicate measurements have 


一 


no significant changes. Brown arrows (1) indicate moderating effect of T1 compared with control; 
Blue arrows and short dash (2) indicate moderatingeffect of T2 compared with T1; Black arrows 
(3) indicate moderating effect of T4 compared with TI. 
图 4 模拟 干旱 胁迫 下 重 碳 酸 盐 对 构 树 葡萄 糖 代 谢 和 抗 逆 性 的 影响 CYao & Wu, 2021) 


Fig. 4. Schematic representation of rhizospheric bicarbonate modulates glucose metabolism and 


stress tolerance of paper mul-berry seedlings under simulated drought stress(Yao & Wu, 2021) 


3 总 结 和 展望 


HCO3 对 植物 生长 发 育 和 代谢 的 促进 作用 体现 在 : (1) 干旱 等 逆境 下 ， 植 物 根 系 将 吸 
收 的 HCO3- 储 存在 叶片 中 ， 在 CA 作用 下 可 将 HCO3- 转 化 为 H20 和 COs,， 以 缓解 气孔 限 
制 ， 回 补 光合 作用 ; (2) HCO3- 能 提高 植物 交替 利用 CO» 和 HCO3- 的 能 过 改变 有 
机 酸 代谢 等 影响 植物 的 碳 氨 代谢， G) HCO3- 通 过 改变 植物 的 葡萄 糖 代 谢 途径 ， 促 使 植物 
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优先 选择 PPP 途径 以 维持 生命 活力 等 。 由 此 可 见 ，HCOs3 是 岩溶 作用 和 光合 作用 的 耦 联 因 
子 ， 在 喀斯特 生态 系统 的 水 、 矶 以 及 多 元 素 循 环 中 发 挥 着 重要 作用 (图 5)。 这 些 研究 可 为 
筛选 植物 抗 逆 性 的 生化 指标 ， 选 育 喀斯特 适 生 植物 以 及 提高 喀斯特 生态 系统 生产 力 提供 理 
论 依据 。 今 后 研究 应 重视 HCOS 的 碳 源 作用 ， 进 一 步 明 确 HCO3 在 碳酸 盐 岩 -土壤 -植被 生态 系 
统 的 水 碳 循环 中 的 调控 作用 及 调控 机 制 。 同 时 ， 要 加 强 研究 植物 代谢 对 HCOs- 的 耦合 响应 ， 例 
如 在 干旱 等 逆境 下 ， 植 物 气 孔 运动 、 碳 氮 代 谢 以 及 和 葡萄糖 攻 化 等 多 项 代谢 对 HCO 的 耦合 响应 
特征 。 整 体 前 明 HHCOs- 对 植物 生长 发 育 和 代谢 的 促进 作用 ， 完 善 HCO3; 对 植物 积极 作用 的 下 
究 ， 可 为 增加 宕 溶 地 区 生物 多 样 性 以 及 促进 生态 可 持续 发 展 莫 定 良 好 的 理论 基础 。 
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X^ mmm CO, CO, CO, CO, CO; CO; 
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图 5HCO3 对 喀斯特 生态 系统 “ 宕 - 土 -植物 ”及 其 界面 水 碳 循 环 的 调控 作用 〈 吴 沿 友 等 ， 
2018) 
Fig. 5 HCOs regulates the water-carbon cycle of "rock-soil-plant" in the karst ecosystem and its 
interface CWu et al., 2018) 
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